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Résumé
Thymus vulgaris  est une plante qui colonise de nombreux milieux sans posséder d’adaptation
spécifique à la  dissémination.  L’étude de la  dispersion du pollen à l’aide de poudre fluorescente
et de la  migration des semences par l’action de la pluie et du vent, fournit des résultats cohérents
avec les  travaux précédents et montre que le thym disperse en moyenne ses gènes sur de faibles
distances  (inférieures au mètre). Comme pour toutes  les  mesures de voisinages,  les  distances de
migration sont sous-estimées et l’existence d’une dissémination sur de longues distances est discutée.
L’évaluation de la  taille  des voisinages  de 3 populations  naturelles  de cette  espèce gynodioïque
révèle une grande variabilité  de l’effectif génétique  (de 7 à 311  individus).  Nous expliquons ces
faits par  l’existence d’une  corrélation positive entre le taux de  femelles et la dimension  des  voisinages.
Mots clés :  Dissémination,  stérilité-mâle,  voisinage,  Thymus vulgaris.
Summary
Gene dispersal and neighbourhood in a gynodioecious species :
the case of Thymus vulgaris  (L)
Thymus vulgaris  appears to  colonize many habitats  without having a specific  adaptation for
dispersal. We  here combine measurements on pollen flow using fluorescent dust, and seed dispersal
by rain  and wind (which are consistent  with previous studies),  to  estimate  an average  range of
gene flow :  gene dispersal in thyme is  very limited (under one metre). As with all  neighbourhood
measures, the computed value underestimates the maximum range of gene flow possible, and the
existence of long distance migration is examined. The neighbourhood sizes for 3 populations of this
gynodioecious  species  were found to  be variable  (from 7  to  311  plants).  In  fact,  it  seems that
female frequency and neighbourhood size  are correlated.
Key words : Dispersal,  male-sterility,  neighbourhood, Thymus vulgaris.I.  Introduction
La mesure des flux  génétiques est  une étape  cruciale  vers  la  compréhension de
l’évolution  des  systèmes génétiques  des  êtres  vivants.  Dans le  modèle « isolation  by
distance  » de W RIGHT   (1943,  1946),  la  population  n’est  plus  considérée comme une
unité panmictique.  Par contre  le  voisinage,  qui constitue une échelle plus fine,  y est
défini comme la  surface  dans laquelle  se  trouvent les  parents d’un individu  situé  au
centre. W RIGHT   prévoit l’apparition d’une différenciation génétique dans les populations
quand l’effectif génétique (C RO w  & K IMURA ,  1970 d’après W RIGHT ,  1931) est inférieur
à 200 individus.  Les mesures de voisinages qui ont été  faites  depuis, sur des espèces
animales, montrent que les effectifs génétiques sont en général supérieurs à 200  individus
(K ERSTER ,  1964 ; G REENWOOD ,  1975 ; B ARROWCLOUGH ,  1980 ; B EGON  et  Q l. ,  1980),  ce
qui suggère une faible  structuration génétique des populations.  Chez les  végétaux,  la
dispersion des gènes (effectuée à la fois par le pollen et par les graines) peut être très
faible,  ce qui peut conduire à des effets  de dérive génétique importants à l’intérieur
des populations.
Chez le  thym, BRABANT et  al.,  (1980)  ont établi,  en observant le comportement
des pollinisateurs et grâce à un modèle prédisant le taux d’autofécondation des individus
en fonction de leur  isolement,  que la  distance  de migration du pollen  est  comprise
entre 0,50 et 1 m, mais il  s’agit d’estimations très indirectes. D’autre part, la dispersion
des graines de thym est connue comme très  limitée ;  les  schizocarpes des Labiées ne
sont jamais cités comme de bons exemples d’adaptation à la  dissémination. Les expé-
riences  faites  sur  ce  sujet (G OUYON   et  al. ,  1987)  ne permettent  pas  de  définir  une
distance moyenne de migration des graines.
Les estimations de taille de voisinage (K ERSTER   & L EVIN ,  1968 ; L EVIN   & K ERSTER ,
1968, 1969 ; SC HAA L  &  LEVIN, 1978 ; BE A TTIE  &  CULVER, 1979 ; SCHAAL, 1980 ; SCHMITT,
1980 ; C AHALAN   & G LCDDON ,  1985) concernent en général des espèces hermaphrodites.
En étudiant une espèce  gynodioïque comme Thymus vulgaris  (il  existe  à  la  fois  des
individus  hermaphrodites  et  des  individus  femelles),  nous  cherchons  à  savoir  si  la
proportion de femelles a un impact sur la dimension du voisinage. Nous espérons ainsi
apporter un élément de compréhension supplémentaire à l’analyse de ce polymorphisme
sexuel.
Il.  Matériel et méthodes
A. Dispersion du pollen
L’utilisation  de la  poudre fluorescente comme traceur de la  migration du pollen
(S TOCKHOUSE ,  1976 ; W ASER   &  P RI CE,  1982 ; O LMERI   et  al. ,  1983)  permet d’obtenir
des estimations plus précises que l’observation directe. En  effet, l’observation des polli-
nisateurs  n’est  réalisable  que  pendant  une  durée  limitée  et  pour des  pollinisateurs
suffisamment  visibles.  La mesure de  dispersion  de la  poudre fluorescente  prend en
compte l’activité  intégrale de tous les  pollinisateurs.  Cette poudre, qui n’est pas parti-
culièrement lumineuse à la lumière du jour, émet une forte fluorescence lorsqu’elle est
éclairée par des ultra-violets.  Chaque grain de poudre peut être  alors repéré de nuit
grâce à une lampe portative à ultra-violets.Dans le  cas du thym, une approche particulière  est  possible :  les hermaphrodites
ont été considérés uniquement comme  sources du pollen, les femelles comme  cibles de
la migration pollinique.
Nous avons étudié 2 stations, l’une dans la garrigue (station LJ2), l’autre près de
notre laboratoire (station CP). Dans la  station LJ2 (qui a été antérieurement étudiée
par B ONNEMAISON ,  1980),  la  densité  est  faible  (4,7  individus par m 2 )  et  femelles  et
hermaphrodites ne sont pas éloignés les uns des autres (figure la). Deux  hermaphrodites,
distants  respectivement de 0,50 et  9 m  des femelles,  ont été marqués. Cette station
correspond à un stade de recolonisation de 7 ans après un incendie.
La station CP  présente un intérêt particulier car 13 femelles forment une « tache »
compacte, et l’hermaphrodite le plus proche en est distant approximativement de 9 m ;
de plus,  il  est  isolé  par une végétation dense.  D’autre part,  4 femelles éparses sont
situées à un  mètre de  cet hermaphrodite, mais elles sont cachées par la même  végétation
dense.  Le 2e hermaphrodite le  plus proche est  situé  à une quarantaine de mètres de
la tache de femelles (figure  lb).  Cette station correspond à un stade de recolonisation
très précoce.
La poudre fluorescente a été déposée la  nuit,  sous éclairage  ultra-violet,  sur les
fleurs de 2 hermaphrodites pour chaque station (une couleur différente est utilisée pour
chacun des 2 hermaphrodites). Les nuits suivantes, les femelles dont les styles des  fleurs
ont été colorés par la foudre fluorescente sont cartographiées, ce qui permet d’estimer
la distance moyenne et la variance de dispersion du pollen de la  station.
B. Dispersion des semences
Les 2 facteurs de dissémination que nous avons étudiés sont la  pluie et le  vent.
Cinq femelles et 5 hermaphrodites ont été soumis à l’expérimentation.  Les pieds ont
été placés à l’extérieur (à l’abri du  vent) sur un  plan horizontal, afin que  les précipitations
naturelles d’automne provoquent la chute des diaspores. Pour simuler les irrégularités
du sol,  un grillage  en plastique  à  mailles  serrées recouvre  le  plan  horizontal.  Sous
chacun des 10 pieds, un quadrillage centimétré permet de mesurer la distance entre les
diaspores tombées et  la plante-mère. Les individus sont restés 4 jours sous des pluies
parfois violentes.
Pour la dissémination par le vent, nous avons placé au laboratoire les 10 individus
devant un ventilateur,  face à un couloir canalisant les diaspores dispersées. Le même
grillage  à mailles serrées tapisse  le  plancher du couloir,  afin d’éviter le glissement des
diaspores une fois tombées. Le ventilateur produit un vent de 5 m  par seconde, ce qui
correspond à la vitesse moyenne du vent en été dans la garrigue.
Les distances parcourues par les  graines et  les  fruits sont mesurées ; ces derniers
sont récoltés, afin de déterminer s’ils contiennent des graines et donc s’ils peuvent être
considérés comme de véritables diaspores. Deux  plantes, l’une femelle et l’autre herma-
phrodite, sont conservées à l’abri de la pluie  et du vent, et servent de témoins.
C. Estimation du voisinage
La surface du voisinage  (Na) peut être  calculée  à partir de la  formule WRIG!rr
(1946) : Na =  4  !r U 2   où U 2   est  la variance de dispersion.Pour déterminer u 2   chez un végétal,  nous avons  utilisé  la  formule  établie  dans
G LIDDON   et  al.  (1987),  qui  est  applicable  aussi  bien pour les  espèces hermaphrodites
que dioïques et gynodioïques :
avec U , 2   variance de dispersion due à la  croissance végétative
t  : proportion d’ovules allofécondés
u  p 2  variance de dispersion du pollen
Rh : proportion de graines issues d’hermaphrodites
’J sh 2   variance de dispersion des semences des hermaphrodites
o-! variance de dispersion des semences des femelles.
Les variances axiales de dispersion ont été calculées à partir des expérimentations
précédentes, selon la méthode développée en détail par C RAWFORD   (1984a).
Dans  le cas d’espèces gynodioïques, la signification du  paramètre  t est plus complexe
que dans le  cas d’espèces hermaphrodites. La proportion d’ovules allofécondés dépend
du taux de graines allofécondées issues des plantes hermaphrodites (soit  th.Rh, où th
est  le  taux  d’allofécondation  mesuré sur  les  hermaphrodites)  et  de la  proportion de
graines issues de femelles qui sont nécessairement allofécondées (soit  1 &mdash;  Rh).  Ainsi :
t 
=  (1 - Rh +  th.Rh).La proportion de graines issues d’hermaphrodites (Rh) s’exprime en fonction du
taux d’hermaphrodites h, de l’avantage femelle x (rapport du nombre de graines viables
produites par les femelles, sur celui des hermaphrodites) et de la dépression de consan-
guinité (G LIDDON   2 i  al.,  1987).
Le  calcul de  l’effectif du  voisinage (Ne) a été effectué selon la formule de C RAWFORD
(1984b) :
où d est la densité (nombre d’individus fertiles par m 2 ).
La détermination  du voisinage  cytoplasmique  est  aussi  nécessaire  lorsqu’il  s’agit
d’espèces gynodioïques. En  effet,  les transmissions génétiques maternelles sont considé-
rées comme fondamentales dans le maintien de la gynodioecie (C OUVET   et al. ,  1985b).
Les gènes cytoplasmiques ne migrant que par les graines, la variance de dispersion (a i )
est la suivante (G LIDDON   et Q I. ,  1987) :
et : Nac = 4  ’ TT a /
Nec =  Nac.d
où Nac et Nec sont respectivement la  surface et  l’effectif du voisinage pour des gènes
cytoplasmiques.Les valeurs de Na  et Ne (et celles de Nac et Nec) ont été calculées pour 3 popu-
lations  (tableau  3),  dont les  paramètres  th,  h et  d sont connus (V ALDEYRON   et  al.,
1977 ; B ONNEMAISON ,  1980). Les valeurs des avantages femelles (x) n’étant pas connues
pour les  populations, nous avons fixé x = 2, ce qui correspond à la valeur moyenne
de x (CouvEr et  al.,  1985b). De même, aucune estimation des dépressions de consan-
guinité n’étant disponible, nous avons considéré ce paramètre comme nul.
III.  Résultats
La distance  de  migration  moyenne du pollen  pour  la  station  LJ2 est  égale  à
0,9 m  ±  0,17 (intervalle de confiance à 0,05). Pour la station CP, nous n’avons observé
aucun transfert de poudre fluorescente entre les plantes en place.  Afin de vérifier  s’il
n’y a effectivement pas eu  transport de pollen, nous avons prélevé, en  fin de  maturation,
les fruits des femelles situés dans l’entourage des hermaphrodites marqués. Nous avons
trouvé très peu de fruits sur toutes ces plantes (200 fruits  au total)  car une abscission
précoce a eu lieu,  ce qui confirme la  quasi-absence de pollinisation.  D’autre part, sur
les 200 fruits récoltés, 4 seulement contenaient des graines.
Les résultats  concernant  la  dissémination des  diaspores sous l’action  de la  pluie
(figures  2a) montrent que les  graines seules migrent en plus grandes proportions que
les fruits (en comparaison avec les graines et les fruits non migrants, X z  
=  62, ddl =  1,
P  <  0,001).  L’analyse de l’action de la pluie (tableau 1) montre une différence signifi-
cative entre les distances moyennes de dispersion des graines et des fruits des femelles
(respectivement 4,3 et 2,6 cm ; test t,  ddl =  500, P  <  0,001) ; pour les hermaphrodites,
la  différence  est  moins  nette  (respectivement  3,5  et  2,8  cm,  ddl 
=  407,  P =  0,06).
D’autre part, les graines des femelles sont dispersées plus loin que  celles des hermaphro-
dites  (ddl 
=  522, P 
=  0,05), mais ceci n’est pas vérifié pour les fruits.
La dissémination par le vent (figure 2b) montre qu’il n’y pas de différence signifi-
cative  entre  femelles  et  hermaphodites  dans  la  dispersion  des  graines  (0,82  contre
0,83 m) ou des fruits  (1,08 contre  1,02 ; tableau 1).  En outre,  les distances moyennes
de migration des graines et des fruits sont significativement différentes (respectivement
0,82 et  1,05 m ;  test  t,  ddl =  625, P  <  0,001).  Cependant, les  graines dans les  fruits
sont plus disséminées par les femelles que par les hermaphrodites (en comparaison avec
les  graines des femelles et des hermaphrodites qui n’ont pas migré, x 2  
=  24,  ddl 
=  1,
P  <  0,001). L’analyse du nombre de graines par fruit (tableau 2) montre que les fruits
dispersés par  le vent provenant des femelles contiennent significativement plus de graines
que les fruits restés en place  sur ces  femelles  (test  t,  ddl 
=  8,  P  <  0,05).  Pour les
hermaphrodites, la proportion de fruits pleins qui ont migré n’est pas significativement
différente de celle  des fruits  restés sur la plante témoin (tableau 2).
Ces dernières constatations nous obligent à considérer séparément les femelles et
les hermaphrodites lors des calculs des distances moyennes de dispersion des semences.
Le calcul de la  distance moyenne de dispersion des graines est effectué en pondérant
les moyennes obtenues par les proportions respectives de graines et de fruits dispersés
dans chacune des 2 expérimentations.
Pour  les plantes témoins protégées de la pluie et du  vent, une très faible proportion
de diaspores (1,5 p. 100 de la totalité des graines disséminées lors des expérimentations)
est tombée des 2 plantes-mères,  durant la  période de dissémination naturelle  dans la
garrigue (de juin à août).Les variances de dispersion nécessaires à la mesure des voisinages ont été calculées
sous  l’hypothèse  d’une  distribution  de  dispersion  normale  et  de  moyenne  nulle
(C RAWFORD ,  1984a). Les variances axiales obtenues sont les suivantes :
Les valeurs de la  taille  et de l’effectif des voisinages des 3 populations naturelles
sont données dans  le  tableau  3.  Les estimations de Na et  de Ne sont  relativement
fiables, malgré le fait que up 2   n’a été mesuré que pour une densité unique et qu’il peut
diminuer quand la  densité  augmente.  En effet,  les  valeurs  de Nec correspondant  à
<T p2 
=  0,  nous voyons que les mêmes ordres de grandeur sont trouvés (tableau 3).IV. Discussion
A. Dissémination du pollen
La valeur  de  la  distance  moyenne de migration du pollen  (0,9 m ± 0,17)  est
cohérente  avec les  résultats  de BRABANT et al.,  (1980)  puisqu’elle  est  comprise dans
l’intervalle 0,50 à 1 m, estimé à partir de l’observation des pollinisateurs. Dans  la station
CP,  les femelles cachées par  la végétation dense, mais  proches du  premier  hermaphrodite,
n’ont pas été  pollinisées,  ce qui confirme la conclusion de BRABANT et  al.  (1980) :  la
visibilité  des plantes  en fleurs  est  un facteur  important de  la  pollinisation.  Dans la
station CP, il  existe une faible pollinisation (2 p. 100 de fruits portent des graines) que
nous n’avons pas détectée avec la poudre fluorescente ; ceci peut s’expliquer par le fait
que la  durée de marquage des hermaphrodites a  été  inférieure  à la  durée totale  de
floraison.  Il peut donc exister des transferts de pollen sur des distances bien supérieures
(jusqu’à 9 m) à la distance de dispersion moyenne de la station LJ2.
Il  faut remarquer que la méthode utilisant  la  poudre fluorescente ne permet pas
d’évaluer les possibilités de transferts de pollen, puisque la présence de poudre fluores-
cente  sur  un stigmate  de  fleur  femelle  indique  une  dissémination  et  non pas  une
pollinisation  réelle.  De plus,  le  nombre de grains de poudre fluorescente n’ayant pas
été quantifié, il  peut exister un  biais dans la mesure de  la distance moyenne  de migration
du pollen  (ainsi que dans celle de la  variance). En effet,  les femelles les plus proches
de  l’hermaphrodite  marqué  devraient  recevoir  une  plus  grande  quantité  de  poudre
fluorescente (ou de pollen) que celles qui en sont plus éloignées. La  pollinisation efficace
résultant de la compétition entre les grains de pollen des différents hermaphrodites, estdépendante des quantités des différents pollens présentes sur un stigmate. De ce fait,
pour estimer de façon exacte  la  distance moyenne de dispersion du pollen,  il  serait
nécessaire de pondérer les distances de migrations observées par la quantité de poudre
fluorescente reçue. Ainsi, la distance moyenne que nous avons obtenue est probablement
surestimée.
Si  la  technique utilisant  la poudre fluorescente conduit à une surestimation de la
dispersion du  pollen, il faut remarquer que l’observation directe des pollinisateurs aboutit
à une sous-estimation. En effet,  cette méthode suppose le  plus souvent que le  pollen
collecté,  est  déposé  uniquement sur  la  prochaine  plante  visitée (K ERSTER   &  L EVIN ,
1968 ; L EVIN   & K ERSTER ,  19Ô9 ; L EVIN  et  Ctl.,  1971 ; S CHAAL ,  1980).  Il  a été montré
que  les  pollinisateurs  peuvent  transporter  le  pollen  au-delà  de  la  l!e  plante  visitée
(S CHMI TT,  1980 ; T HO n.isoN  & P LOWRIGHT ,  1980).  Ainsi, l’observation simple des pollini-
sateurs conduit à une sous-estimation des transferts de pollen. W ASER   &  P RICE   (1982)
ont montré que les transferts de poudre fluorescente  (le  pollinisateur étant un colibri)
sont statistiquement similaires qualitativement et quantitativement à ceux du pollen.  Il
semble  donc  que  la  méthode  utilisant  la  poudre  fluorescente  permet  d’obtenir  des
estimations correctes des transferts de pollen entre plantes.
B. Dissémination des semences
Les expériences précédentes montrent que le  vent  et  la  pluie  sont  des  facteurs
indispensables pour la  dispersion  des semences ; en effet,  très peu de diaspores sont
tombées des plantes témoins (1,5  p. 100). De plus,  les fruits,  que l’on peut considérer
comme de véritables  diaspores, permettent la  dissémination d’une fraction importante
de graines (45 p. 100 de l’ensemble des graines disséminées), et ces mêmes  fruits sont
transportés plus loin que les graines sous l’action du vent. Les graines de thym migrent
légèrement  plus  loin  que les  fruits  sous  l’action  de  la  pluie ;  ceci  peut  être  dû au
ruissellement de l’eau  qui entraîne  plus facilement les  graines  (à  cause de leur faible
taille 
-  0,5 mm  en moyenne).
Les différences dans les  proportions de fruits  pleins disséminés entre femelles et
hermaphrodites sont d’autant plus difficilement interprétables, que ces différences sont
observées uniquement sous l’action du vent.  Cependant, ce résultat semble fiable  car
chacune des 5 femelles a présenté la même  tendance à disperser des fruits plus chargés
en graines (tableau 2).  Deux explications sont possibles :  ou bien les  fruits pleins des
femelles s’envolent plus facilement sous l’action du vent par rapport aux hermaphrodites,
ou bien les fruits vides restent mieux accrochés à la plante mère quand elle est femelle.
Les répercussions de ce phénomène sur la valeur des distances moyennes de dispersion
des graines (Dg) sont faibles : Dg  vaut 0,4 m  pour les hermaphrodites, et 0,6 m  pour
les  femelles.  Mais  la  pondération  de  ces  distances  par  les  fréquences  relatives  des
hermaphrodites et des femelles pourra accentuer les écarts dans la distance de dispersion
entre des populations dont les taux de femelles sont différents.
Les mesures que nous avons réalisées ont été effectuées dans des conditions qui
correspondent aux stades « jeunes 
» des populations de thym. En  effet, dans nos expé-
rimentations, la densité est faible pour la migration du pollen (4,7 individus/ M 2 )  et elle
peut être considérée comme  presque nulle pour celle des graines puisqu’aucun obstacle
ne gêne la dissémination des diaspores lors des expérimentations. L’hétérogénéité topo-
graphique de la garrigue et le groupement des individus dans des populations à fortes
densités  constituent  de nombreuses barrières  à la  dissémination (L EVIN   &  KERS!rER,1969).  Ainsi, les valeurs obtenues peuvent correspondre à des cas de dissémination en
milieu ouvert, comme il  s’en forme après une perturbation.
Si  les  distances moyennes de dispersion des fruits sous l’action du vent sont rela-
tivement  faibles,  une  certaine  part  peut  être  attribuée  aux  limitations  du  dispositif
expérimental :  le  ventilateur  émet un vent  de  force  constante  et  égale  à  5 m  par
seconde ; or, dans la garrigue, des vitesses supérieures peuvent être fréquemment obser-
vées.
D’une façon  générale,  la  majorité  des  graines  migrent très  peu  (de  l’ordre  du
demi-mètre). Les travaux précédents (G OUYON   et al. ,  1987) invoquent dans leurs inter-
prétations une faible migration des graines de thym ; nos résultats expérimentaux sont
en accord avec cette hypothèse. Cependant, nos expérimentations mettent en évidence
la possibilité de transfert de gènes sur de relativement longues distances (de l’ordre de
quelques mètres), à la fois par le pollen et par les semences. De  plus, les autres facteurs
de dispersion qui n’ont pas été étudiés ici (hydrochorie et zoochorie notamment) peuvent
certainement agir  sur des distances beaucoup plus importantes (plusieurs kilomètres).
Ces transferts étant fortement minoritaires, ils  sont souvent négligés dans les formalisa-
tions mathématiques, alors qu’ils sont malgré tout primordiaux lors de la recolonisation
des  milieux  perturbés.  Comment expliquer  autrement  l’existence  de thym dans des
cultures récemment abandonnées et  sur les points culminants de notre région?
C.  Voisinage d’une espèce gynodioïque
Les estimations de Ne  (tableau 3) couvrent d’un bout à l’autre la gamme  de valeurs
relevées dans la  littérature pour d’autres végétaux (K ERSTER   &  L E viN, 1968 ; L E mN  &
I!ERST’ER,  1968,  1969 ; S CHAAL   &  L EVIN ,  1978 ; B EA TT IE   &  CUL V ER,  1979 ; S CHAAL ,
1980 ; S CHMITT ,  1980 ; C AHALAN   & G LIDDON ,  1985).  Les fortes  différences  dans  les
valeurs de Ne sont attribuables aux variations de la densité. Les populations anciennes
(Les Chênes et Le Vigan), du fait des faibles effectifs de leurs voisinages, sont néces-
sairement hétérogènes (par des effets  de dérive),  malgré leur âge,  à la  fois pour les
génomes nucléaires et cytoplasmiques. Au  contraire, dans la jeune population (station
LJ2),  la  forte  densité due à une colonisation en taches privilégie  l’effet  de fondation
dû aux colonisateurs originels.  Dans ce cas,  les voisinages sont historiquement hétéro-
gènes, mais la forte taille de chaque voisinage atténuera les effets de la dérive génétique
(B E LH AS SEN  &  GOUYO N ,  1987).
Il est indispensable de rappeler les critiques apportées aux modèles d’isolement par
la distance. En effet,  FELSENS!rEiN  (1975) a montré que le modèle de MAL!coT (1948)
repose sur des hypothèses incompatibles entre elles.  En particulier,  l’hypothèse d’une
répartition uniforme des individus est incompatible avec l’hypothèse d’un tirage aléatoire
du nombre de descendants dans une loi  de Poisson de moyenne égale  à  1  et  celle
d’une dispersion non uniforme des descendants.  Il  en serait de même  pour le modèle
de W RIGHT   (1943,  1946), qui utiliserait plus indirectement les mêmes hypothèses (F EL -
sENSrE!v,  1976).  En fait,  le  modèle d’isolement  par  la  distance  doit  être  considéré
comme une approximation du « stepping-stone model  » (mais ici  avec une distribution
continue des individus) puisque les  résultats de ces 2 modèles coïncident d’une façon
satisfaisante (F ELSENSTE IN,  1976).
En l’absence  d’une théorie  générale,  nous avons essayé de connaître  le  sens de
variation  de  Ne,  en  fonction  des paramètres du modèle.  Dans le  cas  des  espècesgynodioïques, les valeurs des effectifs de voisinage varient fortement et sont influencées
par les paramètres t  et h (tableau 3) :
- h est négativement corrélé à Ne : quand h diminue, la proportion de femelles
augmente  et  donc  la  variance  de  dispersion  globale  augmente puisque  les  femelles
disséminent plus loin leurs gènes ;
- h  est aussi négativement corrélé à d : quand une  population  vieillit, la proportion
d’hermaphrodites augmente et la  densité décroît (D OMMEE   &  JACQUARD, 1985) ;
- l’influence  de h et  de  t  (et  de leur  interaction)  sur Ne est  très  difficilement
appréciable dans le  cas d’espèces gynodioïques. En effet,  Ne diminue lorsque le  taux
d’allofécondation est  faible,  car les  gènes sont  alors  transmis deux à deux au lieu de
l’être individuellement. D’autre part, un taux élevé de femelles (h faible) entraîne à la
fois l’augmentation de la  surface du voisinage et celle du taux d’allofécondation dans
la  population.  Ceci aura donc pour effet  un accroissement de Ne.  Cependant,  si  le
taux de femelles est très élevé, le nombre  d’hermaphrodites sera petit, ce qui engendrera
une forte consanguinité dans la  descendance et,  par conséquent, Ne sera faible.
D’une façon générale,  une population à  fort  taux de femelles sera composée de
voisinages dont les  surfaces  et  les effectifs seront plus grands.  Le calcul du voisinage
fournit  ici  une mesure des  possibilités  de structuration  des populations naturelles  en
fonction du taux de femelles. En  effet, W RIGHT   prévoit l’apparition d’une différenciation
génétique quand  l’effectif génétique est inférieur à 200 individus (W RIGHT ,  1946). Lorsque
les populations de thym sont jeunes et donc riches en femelles (D OMM É E   &  JACQUARD,
1985 ; CouvET et  al.,  1986), Ne est supérieur à 200 (La Jasse 2, tableau 3).  Par contre,
dans  les  populations  plus  vieilles  (Les  Chênes, Le Vigan), Ne est  de l’ordre  de  la
dizaine d’individus.  Ainsi,  les populations vieilles  à faible taux de femelles seront plus
structurées spatialement que les populations plus jeunes.
V. Conclusion
La mesure des distances de migration des graines et du pollen chez Thymus  vulgaris
montre que cette plante disperse la majorité de ses gènes sur de très faibles distances.
L’évaluation de la taille et de l’effectif du voisinage pour cette espèce gynodioïque nous
a permis de mettre en évidence l’influence du taux de femelles sur les  dimensions du
voisinage :  il  apparaît, sur les bases de nos résultats expérimentaux, que l’augmentation
du taux de femelles entraîne une augmentation de la taille  et de l’effectif du voisinage.
La connaissance de cette relation est fondamentale, puisque c’est à l’échelle du  voisinage
que se produisent les  différenciations nucléocytoplasmiques qui conduisent à de fortes
proportions de femelles (B ELHASSEN   et al. ,  1987 ; C OUVET   et al. ,  1986).  Ainsi, la struc-
turation spatiale  des populations ne peut plus être  négligée,  et la  notion de voisinage
doit être intégrée aux outils d’analyse du maintien de la gynodioecie.
Cependant, il  ne faut pas perdre de vue que toute mesure du voisinage est toujours
effectuée à partir de valeurs moyennes de la variance de dispersion, du taux d’allofécon-
dation, de la  densité,  et ne peut aboutir qu’à la  définition d’un voisinage moyen. Les
10  p.  100 de fruits  migrant 2  fois  plus  loin  que la  moyenne (fig.  2)  et  les  transferts
de  pollen  sur  des  distances  égales  à  9  m,  sont  quantitativement  dilués  dans  le  flux
génique dominant. Toute interprétation doit  tenir compte de cette fraction non négli-
geable de pollen et de semences dispersés au-delà du voisinage, mais qui contribue auxéchanges géniques intra-population et  inter-population, permettant ainsi  l’existence  de
la métapopulation (ensemble de populations qui se fondent les unes à partir des autres,
G ILL ,  1978 ; C OUVET   et al.,  1985a).
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